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N° 18. F. E. Lehmann, Bern. — Konkurrenz- und Schwel¬ 
leneffekte bei der Realisierung von Körper- und 
Organgestalten. 

(Aus der Abteilung für Zoophysiologie des zoologischen Instituts der 
Universität Bern.) 


1. Körper- und Organgestalten als Ausdruck integrativer 
entwicklungsphysiologischer Prozesse 

Eine der augenfälligsten Eigenschaften tierischer Gestalten ist 
ihre morphogenetische Geschlossenheit. Bei einfacheren Formen 
wie dem Coelenteraten Hydra stellt sich der ganze Organismus als 
ein einheitliches Gebilde dar, das nach Verlust von Körperteilen 
ohne Schwierigkeit das verloren Gegangene ersetzt und die typische 
Gestalt wieder herstellt. Analog verhalten sich bei Amphibien 
komplexe Organe, wie die Hinterextremität von Xenopus. Als 
Ganzes repräsentiert das Bein eine typische Gestalt, deren Inneres 
von einem komplizierten Gefüge von Muskeln, Skelett, Gefässen 
und Nerven erfüllt ist. In der Entwicklung oder in der Regenera¬ 
tion verhält sich dieses reich gegliederte Gebilde ebenfalls wie ein 
einheitliches System. Somit bedeutet in diesen Fällen die Bezeich¬ 
nung des Hydrakörpers oder des Amphibienbeines mit „Ganzheit“ 
keine inhaltsleere Phrase, sondern sie hat einen entwicklungs¬ 
physiologisch begründeten Inhalt. Die Entwicklung des ganzen 
Hydrakörpers oder der ganzen Hinterextremität hat integrativen 
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Charakter, denn die verschiedenen Teilprozesse sind so zusammenge- 
schlossen, dass sie zur typischen Körper- oder Organgestalt fiiliren. 
In solchen Fällen ist also die Endform der Körper- oder Organge¬ 
stalt als Realisation von integrierten entwicklungsphysiologischen 
Prozessen zu betrachten. 

Für den Entwicklungsphysiologen stellt sich die Frage, welcher 
Natur die Prozesse sind, die bei der Bildung einheitlicher Gestalten 
beteiligt sind. In der letzten Zeit haben sich Ergebnisse auf ver¬ 
schiedenen Gebieten eingestellt, die Hinweise auf das Spiel inte¬ 
grierter Formbildungsprozesse geben und zwar auf dem Gebiete der 
Entwicklungsphysiologie wie auf dem Gebiete der Genetik. In 
allen Fällen ging es darum durch experimentelle Eingriffe die Aus¬ 
formung von Körper- und Organgestalten zu verändern. 


2. Realisationsstufen von Organgestalten als Ausdruck 
von Schwellenreaktionen 

Jede operative, chemische oder genetische Einwirkung auf die 
Entwicklung einer Organ- oder Körpergestalt produziert eine 
Gruppe von Formen von einer gewissen Variationsbreite, die sich 
um ein bestimmtes Mittel gruppiert, d. h. die Einwirkung hat 
statistischen oder stochastischen Charakter. Das erreichte, von der 
Norm abweichende Muster oder besser dessen morphologische 
Variationsbreite ist stets das Endglied eines mehr oder weniger 
abnormen Entwicklungsvorganges, einer Anormogenese. Die Er¬ 
fahrung zeigt, dass ein morphogenetisches System auf einen Ein¬ 
griff häufig nicht mit einer genau kontinuierlichen Variabilität 
reagiert, sondern die auftretenden Formen lassen sich häufig 
wenigen Klassen zuordnen, die alle einer Reihe angehören (Leh¬ 
mann, Andres 1948). Eine solche deutlich gestuft e Varia¬ 
bilität bezeichnet Grüneberg (1952) als „ q u a s i - kon¬ 
tinuierlich“. Vielfach beginnt eine Reihe mit Formen, die 
der reich gegliederten Normalgestalt nahe stehen und führt über 
einige Zwischenstufen zu sehr wenig gegliederten Typen oder zu 
völligem Ausfall. In den verschiedenen Klassen einer Reihe er¬ 
scheint dasselbe morphogenetische System in verschiedenen Aus¬ 
prägungen oder Realisationsstufen. Wir können generell sagen, 
dass eine operative, chemische oder genetische 
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Einwirkung auf ein morphogenetisches System 
eine Serie von Realisationsstufen mit charak¬ 
teristischer Streuung erzeugt. Methodisch in 
ihrer Stärke variierte Einwirkungen rufen systematische Ver¬ 
schiebungen in Art und Häufigkeit der Realisationsstufen hervor. 
Diese Regel bildet eine wesentliche Grundlage entwicklungs¬ 
physiologischer Analyse der Bildung von Organ- oder Körper¬ 
gestalten. 

Besonders deutlich treten überall dort Realisationsstufen auf, 
wo die Musterbildung in einer Phase vor sich geht, in der das 
betreffende System nicht wesentlich wächst wie bei der Ent¬ 
wicklung der Pluteuslarve der Echinodermen, des Gehirns, des 
Labyrinthes oder der Extremität der Amphibienkeime. Grüne¬ 
berg hat 1952 eine Reihe von „quasi-kontinuier¬ 
lichen“ genetisch bedingten Realisationsstufen von Zähnen 
und Skeletteilen der Maus dargestellt. 

Bretscher und Tschumi (1951) sowie Tschumi (1953) 
haben für die Beinanlage von Xenopus , Dettelbach für den 
regenerierenden Xenopusschw&nz wahrscheinlich gemacht, dass das 
Auftreten von deutlich geschiedenen Realisationsstufen 
ein Hinweis auf das Vorliegen von entwicklungsphysio¬ 
logischen Schwellenreaktionen in der betreffenden 
Anlage ist. Unterschreiten die Zehenanlagen in der Beinpalette 
oder das Chordablastem im regenerierenden Schwanz eine bestimmte 
M i n i m a 1 g r ö s s e , so können sie sich später nicht weiter ent¬ 
wickeln und der betreffende Musterteil fällt später in der Organ- 
bzw. Körpergestalt völlig aus. Die Kleinheit einer zum Ausfall 
bestimmten Anlage ist zugleich ein Index für ein niedriges ent¬ 
wicklungsphysiologisches Potential. Viele Befunde lassen nämlich 
vermuten, dass zwischen Blastemgrösse und Potentialhöhe einer 
Anlage eine Korrelation besteht. Verallgemeinert man die Fest¬ 
stellung über die Bedeutung der Minimalgrösse für das Schicksal 
von Musterteilen, so wird man überall dort, wo scharf ge¬ 
stufte Realisationstypen vorliegen, nach 
dem Vorliegen von Schwellenphänomenen 
bei Musterteilen forschen können. Zu analogen Schluss¬ 
folgerungen gelangt Grüneberg für genetisch bedingte Fälle (1952, 
S. 106 ff). Als Ursache des „Schwellenphänomens“ in der Ontogenese 
kann vermutet werden, dass es für die Entwicklung mancher 
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Musterteile nur wenige, deutliche getrennte Potentialstulen gibt, 
die besonders s t a b i I und deshalb besonders w a h r s c h e i n - 
lieh sind: das normogenetische Potential, einige wenige Zwischen¬ 
stufen und das Potential der Minimalgrösse, bei dessen Unter- 
schreitung keine Entwicklung mehr möglich ist (s.a. Lehmann 1945). 

Keine ausgesprochenen Schweiionreaktionen sind zu erwarten 
bei Morphogenesen, die eine allmähliche Musterbildung vollziehen 
in Verbindung mit starken Wachstumsvorgängen. Ein sehr instruk¬ 
tives Beispiel dafür ist die Regeneration von Tubularia oder Hydra. 
Hier erfolgt, wie frühere Arbeiten, insbesondere die Untersuchungen 
von Tardent (1953) zeigen, die Regeneration durch einen innig 
verschmolzenen Verband von bereits differenzierten und dauernd 
zuwandernden noch embryonalen Zellen. Im Falle der Hydra liegt 
somit in keiner Phase ein echtes embryonales Blastem vor. Es 
mag wohl mit diesem Umstand Zusammenhängen, dass bei der 
regenerierenden Hydra Schwelleneffekte im Ganzen wenig deutlich 
sind. 

3. Rolle von Konkurrenzeffekten bei der Gliederung 
von Körper- und Organgestalten 

Schwelleneffekte, die wir kurz erörtert haben, sind bei manchen 
Vorgängen aufs engste mit Konkurrenzeffekten verknüpft. Wir 
sprechen dann von Konkurrenzeffekten, wenn zwei Bildungs¬ 
zentren, die miteinander in engem physiologischen Kontakt stehen, 
sich entweder gegenseitig hemmen oder schliesslich in ein Verhältnis 
der Dominanz und Subordination treten, wobei der eine Partner 
sich zu Ungunsten des anderen stark vergrössert und unter Um¬ 
ständen die Entwicklung des kleineren Partners völlig unterdrückt. 
Spiegelman (1945) hat mit Hilfe mathematischer Formulierungen 
die Theorie quantitativ entwickelt, dass solche Partner um Auf¬ 
baumaterial konkurrieren. Er hat dabei vor allem an lebens¬ 
wichtige Metaboliten gedacht. In unserem Berner Kreis hat sich 
Spiegelman’s Frage schon bald in dem Sinne gewandelt, dass wir 
untersuchten, ob nicht nur um Metaboliten, sondqrn auch 
um Bildungszellen konkurriert werde. Diese Vermutung ist 
von Tardent für die Regeneration des Körpers der Coelenteraten 
Hydra und Tubularia , von Tschumi für die Entwicklung des 
Zehenmusters des Xenopusbeines bestätigt worden. Schon früher 
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hatte Filatow gefunden, dass Ohrblasen und Beinknospen um 
mesodermale Zellen des Tritonkeimes konkurrieren können. 

Eine regenerierende Körperzone von Hydra oder Tubularia 
verbraucht nach den quantitativen Feststellungen von Tardent 
(1953) in der Tat interstitielle Zellen und zwar so stark, dass 
dadurch der normale Verteilungsgradient der I-Zellen vorüberge¬ 
hend aufgehoben wird. Es ist also ein Regenerationsbereich ein 
physiologisch wirksames Anziehungszentrum für Ersatzzellen, 
ähnlich wie dies Wolff und Dubois für die Turbellarien gezeigt 
haben. Die Befunde von Tardent lassen auch für die von Child, 
Barth und anderen erhobenen Befunde an Tubularia vermuten, 
dass hier ebenfalls um I-Zellen konkurriert wird, insbesondere in 
den Fällen, wo kurze Stammstücke an beiden Enden Hydranthen 
regenerieren. Für diese Fälle wurde auch nachgewiesen, dass die 
Partner, denen durch Entwicklungsvorsprung und Massenzuwachs 
eine Potentialerhöhung ermöglicht wird, über den später kommen¬ 
den Partner stärker dominieren und ihn in manchen Fällen gänz¬ 
lich unterdrücken. 

Ähnliches konnte Tschumi (1953) für die Zehenbildung bei 
Xenopus zeigen. Schon angelegte Zehenanlagen, die die Minimal¬ 
grösse nicht erreichen, werden durch die früher angelegten und im 
Potential überlegenen Zehenstrahlen gezwungen, ihre Zellen an den 
dominanten Nachbarn abzugeben. 

Diese Beispiele zeigen, dass innerhalb eines morphogenetisch 
integrierten Systems Konkurrenzeffekte auftreten, wobei der domi¬ 
nante Partner umso wirksamer ist, je höher sein Potential gegen¬ 
über dem schwächeren Partner ist. In den hier angeführten Fällen 
scheint es sich in erster Linie um Konkurrenz um embryonale 
Zellen zu handeln. Aber das scheint nicht der einzige Modus des 
Konkurrenzphänomens zu sein. Konkurrenz kann sich auch, wie 
bei Pflanzen durch Hemmwirkungen, vermutlich stofflicher Art, 
geltend machen; so bei der Hemmung der Beinanlagen in der 
Kiemenregion bei Urodelen (Wilde 1952). Ferner gibt es Fälle, 
wo üeteroplastische Anlagen von Amphibien um die Metaboliten 
des Blutes konkurrieren (Harrison, Twitty und de Lanney). 
Somit kann aus dem Auftreten eines Konkurrenzphänomens allein 
nicht auf die Natur der beteiligten Faktoren geschlossen werden. 
Jedenfalls spielen Konkurrenzeffekte bei der Musterentwicklung 
in den Körper- und Organgestalten eine wesentliche Rolle. 
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In cases, wliere body or organ forins arc developed by integra- 
tion of morphogonctic processes, two principal effects rnay be 
important. I. A threshold effect , which can be statistically derived 
froni thc occurrencc of typically graded realisation stages of the 
respective body or organ form. In thesc cases the minimal size 
of an anlage blastema acts as main factor indicating a threshold 
of the developmental potential of this anlage. The threshold 
phenomenon has been demonstrated by Bretscher and Tschumi 
(1951) for the development of the toes of Xenopus and bv Grüne¬ 
berg (1952) for skeletal forms of the mouse. 

2. Competition effects can be found between parts of a morpho- 
genetic System, which are physiologically connected and compete 
about the same material (Splegelman 1945). The greater the 
morphogenetic activity of such a partial region is, the greater is 
its dominance over the weaker regions. It has been shown by 
Tardent for Hydra and Tubularia , by Tschumi for the hind limb 
toes of Xenopus that there exists competition about embryonic 
cells. In other cases there occurs also competition about meta- 
bolites, or direct inhibitory action on the weaker partner. 
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N° 19. P. Tschumi, Bern. — Ontogenetische Realisations¬ 
stufen der Extremitäten bei Xenopus und die Inter¬ 
pretation phylogenetischer Strahlenreduktionen bei 
Wirbeltieren. (Mit 4 Textabbildungen.) 

(Aus der Zoophysiologischen Abteilung des Zoologischen Instituts Bern.) 

Bei der Evolution der Tetrapodenextremitäten wurden sehr oft 
einzelne Strahlen verstärkt, andere dagegen verkleinert, rudimentär 
oder vollständig rückgebildet. Über die genetischen und vor allem 
entwicklungsphysiologischen Grundlagen dieser nicht immer leicht 
zu interpretierenden Umkonstruktionen könnten die folgenden 
Beobachtungen Aufschluss geben: 


1. Experimentelle Strahlenreduktionen 

Durch Behandlung blastematischer Hinterbeinknospen von 
Xenopus-hdLryen mit einer antimitotischen und zelletalen Substanz, 
einem Chloraethyl-Amin, konnte ich Extremitäten erzeugen, bei 
welchen Zehen miteinander verwachsen waren, oder denen eine, 




